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Tutkimuksen tavoitteena oli selvittää vanhempien vaikutusta taimenen (Salmo trutta) varhais-
vaiheiden menestymiseen. Vanhempien vaikutukset jälkeläistensä menestymiseen voidaan 
jakaa geneettisiin tekijöihin, jotka jälkeläiset saavat vanhemmiltaan sekä vanhempien feno-
tyyppien suoriin vaikutuksiin. Maternaaliset vaikutukset koostuvat ympäristöllisistä ja geneet-
tisistä vaikutuksista, kun taas isänpuoleiset vaikutukset ovat ainoastaan geneettisiä lajeilla, 
joilla on resurssivapaa pariutumisjärjestelmä. Tällöin on mahdollista arvioida koiraan geneet-
tistä laatua, joka koostuu ns. hyvien geenien ja yhteensopivien geenien vaikutuksista. Suku-
puoliornamenttien oletetaan ilmentävän yksilön geneettistä laatua. 
Koe toteutettiin täysfaktoriaalisin matriisihedelmöityksin, jossa kymmenen naarasta he-
delmöitettiin kukin kymmenellä koiraalla, muodostaen sata täyssisarperhettä. Tällainen koe-
asetelma mahdollistaa vanhempien vaikutusten jaottelun maternaalisiin tekijöihin, isänpuolen 
additiivisiin tekijöihin sekä vanhempien geneettisen vuorovaikutuksen kautta ilmeneviin (ei-
additiivisiin) geneettisiin tekijöihin. Jälkeläisten elinkykyä kuvaavina ominaisuuksia tarkas-
teltiin haudonta-ajan kuolleisuutta sekä vastakuoriutuneiden poikasten standardipituutta. Ku-
tuasun värikkyyden ja sukupuoliornamentoinnin yhteyttä tutkittiin suhteessa kuoriutuneiden 
poikasten pituuteen. Lisäksi tarkasteltiin mätimunien pinta-alojen ja halkaisijoiden jakaumien 
muutoksia haudonta-ajan kuluessa ja naaraiden välillä. 
Perheiden yhteiskeskiarvo kuolleisuudelle silmäpistevaiheessa oli 5,8 % (±6,5 S.D). Naa-
ras selitti suurimman osan (41 %) kuolleisuudesta, eikä merkittävää isänpuoleista tai naaraan 
ja koiraan yhteisvaikutusta havaittu lainkaan. Poikasten standardipituuksiin havaittiin merkit-
sevät naaraan ja koiraan vaikutukset sekä niiden yhteisvaikutus. Maternaalinen vaikutus oli 
kuitenkin suurin, 28 %. Heritabiliteetti ja dominanssivaikutus olivat kumpikin 11,9 %. Mater-
naaliset vaikutukset ovat siis suurimmat alkioasteella sekä vastakuoriutuneilla poikasilla ja 
isänpuoleiset vaikutukset ilmenevät vasta myöhemmin. Naaraiden punaisen täplityksen ja jäl-
keläisten koon välillä havaittiin negatiivinen korrelaatio, joka viittaa mahdolliseen allokaa-
tiokustannukseen karotenoidipohjaisen punaisen värityksen ja jälkeläisten välillä. Koiraiden 
tummien täplien keskikoon ja poikasten pituuksien väliltä löytyi positiivinen yhteys. Tämä 
viittaisi siihen, että naaraiden tulisi valita tumma koiras, mikäli ne valitsevat parittelukump-
panin värityksen perusteella. Mätimunien kokojakaumat erosivat hedelmöityksessä ja silmä-
pistevaiheessa toisistaan siten, että sekä pinta-alojen että halkaisijoiden keskiarvot pienenivät. 
Jakaumat erosivat naaraiden välillä, mikä kertoo naaraan huomattavasta vaikutuksesta mäti-
munan kokoon. Vastoin tutkimushypoteesia mätimunan koon ja haudonta-ajan selviytymisen 
välillä ei ollut yhteyttä. 
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The aim of this study was to investigate the parental effects on the early life stages of the 
brown trout (Salmo trutta). Parental effects comprise the genetic factors the progeny gets from 
their parents and the direct, fenotypic effects of the parent. Maternal effects are both genetic 
and environmental, but paternal effects are only genetic in species like the brown trout that 
have a resource-free mating system and no parental care. When males provide only genes for 
their offspring, it is possible to assess the male’s genetic quality. Genetic quality is comprises 
the effects of so-called ’good genes’ and ’compatible genes’. Sexual ornamentation is 
assumed to express the genetic quality of an individual. 
 We conducted a factorial, in vitro –fertilization experiment and crossed ten females with 
ten males, producing a total of 100 full-sib families. This kind of experiment enables dividing 
the parental effects into maternal effects, paternal additive effects and female-male 
interaction, i.e. non-additive genetic effects. Progeny’s viability was measured as embryonic 
mortality and larval post-hatching length. Also the relationship between breeding coloration 
and larval length was assessed. Additionally, we investigated the changes in the distributions 
of egg diameter and area during the incubation. 
 In the eyed egg stage the average mortality was 5.8% (±6.5 S.D). Maternal effects 
explained 41% of the embryonic mortality, whereas no paternal or parental interaction effects 
were found. We found significant maternal, paternal and bi-parental interaction effects on the 
larval posthatch lenght. The maternal effects were the most notable, explaining 28% of the 
phenotypic variation in the length. Paternal additive effects were 11.9 %, as were the 
interaction effects. The present results show that embryo survival and larval post-hatching 
length are mainly attributable to maternal effects and the paternal effects appear only after 
hatching or later in life. There was also a negative correlation between female red colouration 
and the offspring size, possibly due to a trade-off between carotenoid-based red colouration. 
Also, we found a positive relation between the male dark colouration and the larval length. 
This suggests that females should choose a darker male, provided they base their mate choice 
on colouration. Egg size distributions from fertilization until the eyed egg stage differed 
significantly, as well as between females due to strong maternal effects on egg size. Both the 
egg diameter and area decreased from fertilization until the eyed egg stage. Contrary to our 
hypothesis, the egg size did not have an affect to the survival during incubation.
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Vanhempien eri ominaisuudet voivat vaikuttaa jälkeläisiin eri tavoin (Kamler 2005). Van-
hempien vaikutukset jälkeläistensä menestymiseen voidaan jakaa geneettisiin tekijöihin, jotka 
jälkeläiset saavat vanhemmiltaan sekä vanhemman fenotyypin suoriin vaikutuksiin jälkeläis-
ten ominaisuuksiin (Bernardo 1996). Emo voi vaikuttaa jälkeläisiinsä antamiensa geenien 
ohella näiden kokeman ympäristön kautta. Näitä maternaalisia vaikutuksia ovat muun muas-
sa. ravinto munan tai syntymää edeltävän tai sen jälkeisen ravitsemuksen kautta, patogeenien 
ja vasta-aineiden välitys ja jäljittelevä käyttäytyminen (Mather & Jinks 1971). Paternaaliset 
eli isänpuoleiset vaikutukset koostuvat lähinnä ainoastaan geneettisistä tekijöistä lajeilla, joil-
la on resurssivapaa pariutumisjärjestelmä ilman vanhempien hoivaa (Bang et al 2006, Wede-
kind et al. 2008b).  
 Äidin panos kehittyvälle alkiolle mätimunan kautta on paljon suurempi kuin isän ja mater-
naalisia vaikutuksia on siten yleisesti pidetty merkittävimpinä etenkin kalojen alkio- ja poi-
kasvaiheille (mm. Chambers & Waiwood 1996, Marteinsdottir & Steinarsson 1998, Nagler et 
al. 2000, Keckeis et al. 2000). Esimerkiksi taimenella maternaaliset vaikutukset on todettu 
mm. alkioasteen kuolleisuudessa (Vandeputte et al. 2002), alkioasteen ja poikasvaiheen ai-
neenvaihdunnassa (Regnier et al. 2010), patogeenien sietokyvyssä (von Siebenthal et al. 
2009), poikasten käyttäytymisessä (Höjesjö et al. 2011) ja poikasten koossa (Ojanguren et al. 
1996, Vandeputte et al. 2002, Höjesjö et al. 2011). Viime vuosien tutkimukset kuitenkin to-
distavat myös koiraan vaikutuksen ja geneettisten tekijöiden puolesta. Isänpuoleisia vaikutuk-
sia kalojen varhaisvaiheiden ominaisuuksiin on löydetty mm. meriahvenella (Dicentrarchus 
labrax) (Saillant et al. 2001), siialla (Coregonus sp.) (Wedekind et al. 2001, 2008a), särjellä 
(Kortet et al. 2004) ja koljalla (Melanogrammus aeglefinus) (Rideout et al. 2004, Probst et al. 
2006). Taimenella (Salmo trutta) isänpuoleiset vaikutukset on havaittu alkiovaiheen kuollei-
suudessa ja patogeenialtistuksen sietokyvyssä (Jacob et al. 2007, 2010), vastakuoriutuneiden 
poikasten koossa (Vandeputte et al. 2002), poikasten eliniässä ilman ulkoista ravintoa ja kas-
vunopeudessa (Vøllestad & Lillehammer 2000). Maternaaliset vaikutukset ovat usein osoit-
tautuneet selvemmiksi ensimmäisten elinvaiheiden aikana ja onkin epäilty, että geneettiset 
vaikutukset peittyvät ympäristöllisten maternaalisten vaikutusten alle. Mahdollisesti ne ilmen-
tyvät vasta kuoriutuneiden poikasten ominaisuuksissa, kuten poikasten pituudessa ja ruskuai-
sen koossa (Rideout et al. 2004) tai ainoastaan koiraan ja naaraan yhteisvaikutuksen kautta 
(Trippel et al. 2005).  
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 Kun isä antaa jälkeläisilleen vain geenit, isänpuoleisia vaikutuksia voidaan käyttää arvi-
oimaan koiraan geneettistä laatua. Geneettisesti laadukkaalla yksilöllä on yhden tai useamman 
geenin alleeli tai genotyyppi, joka lisää yksilön kelpoisuutta suhteessa toisiin yksilöihin (Neff 
& Pitcher 2005). Kelpoisuudella tarkoitetaan yksilön tai genotyypin suhteellista kykyä saada 
lisääntymiskykyisiä jälkeläisiä, ja se muodostuu eloonjäämisestä lisääntymisikään asti sekä 
lisääntymismenestyksestä (Neff & Pitcher 2005, Tirri et al. 2006). Geneettinen laatu kahdesta 
komponentista, hyvistä geeneistä sekä yhteensopivista geeneistä (Neff & Pitcher 2005). Hy-
vät geenit ovat yksittäisiä geenimuotoja, alleeleja, jotka lisäävät yksilön kelpoisuutta muusta 
genomista riippumatta ja tuottavat additiivisia geneettisiä vaikutuksia. Jälkeläisillä, joiden 
isällä on hyvä geeni, tulisi siten olla suhteellisesti parempi kelpoisuus huolimatta äidin ge-
neettisestä panoksesta. Yhteensopivat geenit taas lisäävät yksilön kelpoisuutta vain, kun ne 
esiintyvät tietyssä genotyypissä, yhteydessä johonkin toiseen alleeliin. Naaraan ja koiraan yh-
teisvaikutuksessa on kyse yhteensopivista geeneistä ja koko genomissa yhteensopiva geeni 
tuottaa ei-additiivista geneettistä vaihtelua. Geneettinen vaihtelu on geneettisen muuntelun 
suhteellinen määrä populaatiossa populaation koko fenotyyppisestä muuntelusta (Tirri et al. 
2006). Additiivinen geneettinen vaihtelu taas on populaation yksilöiden välinen muuntelu mi-
tattuna varianssina, joka johtuu tiettyyn ominaisuuteen vaikuttavien geenien yhteenlasketta-
vasta (additiivisesta) vaikutuksesta. Useimmat kvantitatiiviset ominaisuudet ovat polygeenisia 
eli useamman geenin määräämiä.  
 Mätimunan koko on maternaalinen piirre, joka kertoo naaraan panoksesta jälkeläisiinsä ja 
siihen vaikuttaa muun muassa naaraan koko, ikä ja kunto (mm. Bernardo 1996, Marteinsdottir 
& Steinarsson 1998, Kamler 2005). Mätimunan kokoa käytetään usein jälkeläisten laadun 
määritteenä, koska sen on todettu vaikuttavan jälkeläisten kokoon kuoriutumishetkellä ja sel-
viytymistodennäköisyyteen myöhemmin elämässä ja siten parantavan kelpoisuutta (Einum & 
Fleming 1999, 2000b, Lambert et al. 2003). Suhde mätimunan koon ja selviytymisen välillä ei 
ole kuitenkaan kiistaton (Pakkasmaa & Jones 2002). 
  Selvitin tässä tutkimuksessa taimenella vanhempien vaikutuksia jälkeläisten varhaisvaihei-
den menestymiseen sekä mätimunien kokojakaumien muutoksia haudonta-ajan kuluessa. Tut-
kimuksen mallilajina oli lohikalojen heimoon kuuluvan taimenen ekologinen järvimuoto (S. 
trutta m. lacustris). Taimenen pariutumisjärjestelmä on polygamia eli moniavioisuus, jossa 
naaraat puolustavat kutureviirejään ja koiraat kilpailevat pääsystä naaraiden luo (Petersson et 
al. 1999, Forsberg et al. 2007). Seksuaaliornamenttien oletetaan ilmentävän yksilön geneettis-
tä laatua ja naaraan pystyvän valitsemaan hyvä koiras niiden perusteella, joskin taimenella 
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parinvalinta ja etenkin naaraan valinnan ja koiraiden keskinäisen kilpailun suhde on vielä 
huonosti tunnettu (Qvarnström & Forsgren 1998, Wedekind et al. 2001, Neff & Pitcher 2005, 
Serbezov et al. 2010a). Naaraat laskevat mätimunat soraan, koiras laskee maidin niiden päälle 
ja naaras hautaa mätimunat sorakuoppaan (Forsberg et al. 2007). Koiraat siis antavat jälkeläi-
silleen vain geenit eivätkä mitään muita resursseja (Neff & Pitcher 2005). Poikaset kuoriutu-
vat omin avuin ilman vanhempien hoivaa ja saavat ravintonsa ensimmäisten viikkojen aikana 
ruskuaispussista ennen ulkoisen ruoanhankinnan alkamista (Forsberg et al. 2007).  
 
2 TUTKIMUKSEN TAVOITTEET JA HYPOTEESIT 
 
Tämän tutkimuksen tavoitteena oli selvittää vanhempien vaikutusta järvitaimenen varhais-
vaiheiden menestymiseen. Risteytimme in vitro -hedelmöityksissä kymmenen naarasta kym-
menellä koiraalla (North Carolina II -malli, Lynch & Walsh 1998 Jacob et al. 2007 mukaan). 
Tällainen koeasetelma mahdollistaa vanhempien vaikutusten jaottelun maternaalisiin tekijöi-
hin, isänpuolen additiivisiin tekijöihin sekä vanhempien geneettisen vuorovaikutuksen kautta 
ilmeneviin (ei-additiivisiin) geneettisiin tekijöihin. Jälkeläisten elinkykyä kuvaavia ominai-
suuksia olivat haudonta-ajan kuolleisuus sekä vastakuoriutuneiden poikasten standardipituus. 
Vaikutuksia silmäpistevaiheen kuolleisuuteen tarkasteltiin sekä naaraan, koiraan että näiden 
yhteisvaikutuksen osalta. Kutuasun värikkyyden ja sukupuoliornamentoinnin yhteyttä tutkit-
tiin suhteessa alkiokuolleisuuteen ja kuoriutuneiden poikasten pituuteen. Lisäksi tarkasteltiin 
mätimunien kokojakaumien muutoksia haudonta-ajan kuluessa ja naaraiden välillä. 
 Tutkimuksen hypoteesit olivat:  
1. Maternaaliset vaikutukset mäti- ja silmäpistevaiheen kuolleisuuteen sekä poikasten pituuk-
siin ovat merkittävämmät kuin isänpuoleiset vaikutukset (mm. Vandeputte et al. 2002, Einum 
& Fleming 2000a, Rideout et al. 2004). 
2. Kutuväritykseltään erilaisten yksilöiden jälkeläisillä on eroja silmäpistevaiheen selviytymi-
sessä ja vastakuoriutuneilla poikasilla pituudessa eli kutuväritys ilmentää emoyksilöiden ge-
neettistä laatua (mm. Wedekind 2008b). 
3. Mätimunien kokojakaumat eroavat heti hedelmöityksen jälkeen ja silmäpistevaiheessa, si-
ten että pienemmät mätimunat kuolevat herkemmin (Lahnsteiner et al. 1999, Einum 2003, 
Einum & Fleming 2000a). 








Koe toteutettiin täysfaktoriaalisin matriisihedelmöityksin (North Carolina II -hedelmöitys-
malli, Lynch & Walsh 1998 Jacob et al. 2007 mukaan), jossa kymmenen naarasta hedelmöi-
tettiin kukin kymmenellä koiraalla tuottaen sata täyssisarperhettä. Mäti ja maiti haettiin Riis-
ta- ja kalantutkimuslaitoksen (RKTL) Taivalkosken laitokselta 11.10.2010. Yhteensä kaksi-
toista naarasta ja neljätoista koirasta valittiin sattumanvaraisesti, mutta kaksi naarasta (koodit 
4 ja 7) hylättiin vähäisen mädin määrän vuoksi ja samoin neljä koirasta hylättiin valomikro-
skoopin alla tehdyn siittiöiden liikkuvuustestin perusteella. Kokeessa käytetyt taimenet olivat 
toista viljelypovea. 
 Hedelmöityksiin valitut emokalat nukutettiin neilikkaöljyliuoksessa (pitoisuus 10 ml l
-1
), 
niiden kokonaispituus ja paino mitattiin (taulukko 1) ja ne valokuvattiin standardoiduissa va-
laistusolosuhteissa (kamera Canon EOS 50D). Kalojen väritys määritettiin käsikäyttöisellä 
Minolta CR-10 värimittarilla (Konica Minolta Sensing Americas Inc. NJ, USA) CIE 1976 
L*a*b* värijärjestelmässä (Commission Internationale de l’Eclairage, CIE 1986). L* kuvaa 
valomäärää tai kirkkautta, a* punaisuutta ja b* keltaisuutta. Mittaukset tehtiin kolmesta stan-
dardoidusta kohdasta: rintaevän takaa sekä vatsaevän ja peräevän yläpuolelta. Näistä mittauk-
sista laskettiin kullekin kalalle keskiarvo (taulukko 1). Värin kylläisyydelle tai intensiteetille 






 (Hatlen et al. 1998, Janhunen et al. 2010a). 
 Mädit säilytettiin muovisissa laatikoissa jäämurskeen päällä. Mätiotoksen painot laskettiin 
100 mätimunasta ja tämän perusteella yhteen hedelmöityserään punnittiin noin 80 munaa. 
Maiti lypsettiin minigrip-pusseihin, joihin lisättiin happikaasua [O2] ja niitä säilytettiin jää-
murskeen päällä. Siittiöiden liikkuvuustesti tehtiin aamulla ennen hedelmöityksiä. Hedel-
möitykset suoritettiin 12.–13.10.2010 Paltamossa Kainuun kalantutkimuslaitoksen tiloissa 
muovisissa, pyöreissä rasioissa joihin ensin punnittiin noin 80 mätimunaa jokaiselta naaraalta. 
Maitia mitattiin 20 mikrolitraa 30 millilitraan hautomovettä sperman aktivoimiseksi. Akti-
voinnin yhteydessä maiti kaadettiin välittömästi mädin päälle. Jokaista astiaa pyöräytettiin 
varovasti muutaman sekunnin ajan ja noin 3-5 minuutin jälkeen astiaan lisättiin noin 2 dl vet-
tä. Tämän jälkeen mätimunien annettiin turvota vähintään kahden tunnin ajan. Seuraavaksi 
kaikki mädit valokuvattiin Petri-maljalla. Mätimunat siirrettiin kelluviin haudontalieriöihin 
(syvyys 10 cm,  10 cm), joissa on muovinen verkko pohja (verkon silmäkoko noin 2 mm) ja 
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desinfioitiin Buffodinella noin viiden minuutin ajan sekä huuhdeltiin suolaliuoksessa. Tämän 
jälkeen ne vietiin haudonta-altaaseen. Jokaisesta sadasta perheestä tehtiin kolme toistoa (rep-
likaattia) ja altaita oli kuusi, joten jokaiseen altaaseen tuli 50 haudontalieriötä. Perhetoistot 
olivat kaikki eri altaissa. Kuolleet munat poimittiin pois ja laskettiin säännöllisesti silmäpiste-
vaiheeseen asti. Helmikuun 2011 alussa todettiin että, mätimunille oli kehittyneet näkyvät 
silmäpisteet, jolloin niille tehtiin mekaaninen shokkikäsittely. Tällöin munat kaadettiin nope-
asti haudontalieriöistä muoviseen astiaan ja ne munat, joissa oli abortoitunut alkio, muuttuivat 
täysin tai osittain valkoiseksi, jonka jälkeen ne voitiin poistaa. Perhekohtaiset kuolleisuudet 
laskettiin sitten kuolleiden suhteellisena osuutena munien alkuperäisestä määrästä. Mätimunat 
myös kuvattiin uudestaan silmäpistevaiheessa. Vastakuoriutuneista poikasista kuvattiin sa-
tunnaisesti 15 poikasta jokaisesta perheestä (viisi jokaisesta replikaatista) ja kuvista määritet-
tiin poikasten standardipituus eli pituus kuonon kärjestä pyrstön tyvelle. 
 Mätikuvista määritettiin kuvankäsittelyohjelman Image-Pro PLUS 3.0 for Windows avulla 
(Media Cybernetics Inc. Silver Spring, MD. USA) munien pinta-alat ja halkaisijat. Emoka-
lojen kuvista määritettiin kyljen täplät värin mukaan sekä suhteessa koko kalan kyljen pinta-
alaan ja rasvaevän pinta-ala. Kyljen täplät jaettiin punaisiin ja mustiin, ja koko kyljestä las-
kettiin täplien kokonaislukumäärä, pinta-ala, suhteellinen pinta-ala ja täplien keskiarvoinen 
koko. 
Taulukko 1. Keskiarvot ja keskivirhe emokaloista mitatuille muuttujille. 
Muuttuja Naaras Koiras 
n 10 10 
Pituus (cm) 55,8 ± 1,6 47,1 ± 2,0 
Paino (g) 2402,7 ± 188,9 1390,7 ± 183,5 
Kirkkaus (L*) 37,2 ± 0,9  32,6 ± 1,1 
Punaisuus (a*) 1,2 ± 0,5 -0,4 ± 0,9 
Keltaisuus (b*) 5,6 ± 1,0 5,7 ± 1,4 
Värikylläisyys (C*) 5,8 ± 1,0 6,4 ± 1,3 
 
 
3.2 Tilastolliset menetelmät 
 
Tilastolliset analyysit tehtiin IBM SPSS 19.0 for Windows -tilastojenkäsittelyohjelmalla 
(SPSS Inc. Chicago, IL, USA; www.spss.com). Kuolleisuudet eivät olleet normaalisti jakau-
tuneita (Kolmogorov-Smirnov, Z=2,124; P<0,001), joten niille tehtiin arc-sin-neliöjuuri-
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muunnos. Poikasten standardipituudet olivat normaalisti jakautuneet (Kolmogorov-Smirnov, 
Z=1,098, P=0,179). Vanhempien vaikutuksia kokonaiskuolleisuuteen silmäpistevaiheessa se-
kä vastakuoriutuneiden poikasten pituuteen analysoitiin kaksisuuntaisen varianssianalyysin 
(ANOVA) yleistetyllä lineaarisella mallilla (GLM). Naaraan, koiraan ja niiden yhteisvaiku-
tuksen komponenttiestimaatit määritettiin restricted maximum likelihood (REML) menetel-
mällä. Naaraan, koiraan ja niiden yhteisvaikutus olivat satunnaistekijöinä (random factor) 
malleissa.  
Havaittu fenotyyppinen vaihtelu haudonta-ajan kuolleisuudessa ja poikasten pituuksissa eli 
naaraan, koiraan ja niiden yhteisvaikutusten varianssikomponentit ilmaistiin edelleen niiden 
kausaalisina vaikuttavina tekijöinä. Maternaalisten tekijöiden aiheuttama vaihtelu, joka sisäl-
tää maternaaliset additiiviset geneettiset vaikutukset ja ei-geneettiset vaikutukset kuten mäti-
munan koko ja ravinto-aineet, laskettiin vähentämällä koiraan komponenttiestimaatin arvo 
naarasvaikutuksen estimaatista ja jakamalla tämä kokonaisvarianssilla (Pakkasmaa & Jones 
2002, Neff & Pitcher 2005, Janhunen et al. 2010b). Koiraiden panos tässä tutkimuksessa oli 
ainoastaan geneettinen, joten vain isänpuoleiset additiiviset geneettiset vaikutukset analysoi-
tiin. Heritabiliteetti (h2) eli additiivisen geneettisen varianssin osuus koko fenotyyppisestä 
varianssista laskettiin kertomalla koiraskomponentin arvo neljällä ja sitten jakamalla koko-
naisvarianssilla (Lynch & Walsh 1998 Jacob et al. 2007 mukaan, Janhunen et al. 2010b). Ei-
additiiviset geneettiset vaikutukset eli dominanssivaikutus (yhteensopivat geenit) saatiin ker-
tomalla naaraan ja koiraan yhteisvaikutustermin neljällä ja jakamalla se sitten kokonaisva-
rianssilla. 
Korrelaatiot määritettiin parametrisella Pearsonin korrelaatiokertoimella. Mätimunien hal-
kaisijoiden ja pinta-alojen sekä silmäpistevaiheen kuolleisuuksien keskiarvot koostettiin 10 
perheestä per emoyksilö. Poikasten pituuksien keskiarvot laskettiin 150 poikasesta per emo-
yksilö. Emoyksilöiden täplien suhteellinen ala on täplien kokonaispinta-ala jaettuna koko ka-
lan kyljen pinta-alalla. Täplien keskikoko on täplien kokonaispinta-ala jaettuna täplien ko-
konaislukumäärällä. Silmäpistevaiheen kuolleisuus ei ollut normaalisti jakautunut, joten ana-
lyyseissa käytettiin sen arc-sin-neliöjuurimuunnosta. Koiraiden ja jälkeläisten ominaisuuksien 
yhteyksiä tarkasteltaessa mätimunan koon arvot jätettiin pois. Mätimunien koon yhteyttä sil-
mäpistevaiheen kuolleisuuteen ja poikasten kokoon tarkasteltaessa keskiarvot halkaisijalle, 
pinta-alalle ja kuolleisuudelle laskettiin perhettä kohden (N=100). Poikasten pituuksien per-
hekeskiarvot koostettiin 15 poikasesta perhettä kohden.  
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Mätimunien halkaisijoiden ja pinta-alojen jakaumien ajallisia muutoksia tarkasteltiin tois-
tettujen mittausten varianssianalyysilla hedelmöityksestä silmäpistevaiheeseen sekä naaraiden 
välillä. Mätimunien halkaisijat (Kolmogorov-Smirnov, Z=2,814; P<0,001) tai pinta-alat 
(Kolmogorov-Smirnov, Z=4,082; P<0,001) eivät olleet normaalisti jakautuneita hedelmöityk-
sen jälkeisessä tai silmäpistevaiheen mittauksessa, joten jakaumien samankaltaisuuden testa-
ukseen käytettiin ei-parametrista, parittaisten otosten Wilcoxon testiä. Munien pinta-aloja ja 
halkaisijoita kuvankäsittelyohjelmalla mitatessa aineistoon tuli joitakin virheellisiä arvoja 
epäselvistä kuvista johtuen. Nämä suljettiin pois käyttäen SPSS-ohjelman suodatin-toimintoa, 
siten että vain ne munat joiden halkaisija oli suurempi kuin 4 mm, pienempi kuin 7 mm sekä 
pinta-ala suurempi kuin 17 mm
2
 ja pienempi kuin 32 mm
2
 huomioitiin analyyseissa.  
Mätimunien halkaisijoille ja pinta-aloille tehtiin logaritmimuunnos ja laskettiin perhekoh-
tainen (N=100) varianssi, keskiarvo, huipukkuus ja vinous sekä heti hedelmöityksen jälkeisel-
le että silmäpistevaiheen mittauksille. Huipukkuus kertoo, kuinka havainnot keskittyvät ja-
kaumassa keskipisteen ympärille: positiivinen huipukkuus merkitsee, että suhteessa normaali-
jakaumaan havainnot keskittyvät enemmän jakauman keskelle ja negatiivisessa huipukkuu-
dessa havainnot ovat hajaantuneet eivätkä keskellä jakaumaa. Vinous puolestaan on normaali-
jakaumassa nolla, ja negatiivinen vinous merkitsee pitkää häntää jakaumassa vasemmalla ja 
positiivinen vinous pitkää häntää oikealla. Mallissa mittausajankohta eli hedelmöityksen jäl-
keinen mittaus tai silmäpistevaihe oli aikamuuttuja (within subjects), joka testasi oliko he-
delmöityksen ja silmäpistevaiheen väliset keskiarvo-, varianssi-, huipukkuus- ja vinouserot 
merkitseviä. Naaras oli between subjects -tekijä, joka testasi eroja naaraiden välillä ajasta 
riippumatta. Lisäksi testattiin aikamuuttujan ja naaraan yhdysvaikutusta (aika*naaras) eli ta-
pahtuiko jakaumissa muutoksia naaraiden välillä ajallisesti. Koska koirailla ei oleteta olevan 




3.1 Vanhempien vaikutukset silmäpistevaiheen kuolleisuuteen ja poikasten pituuksiin 
 
Perheiden yhteiskeskiarvo kuolleisuudelle silmäpistevaiheessa oli 5,8 % (±6,5 S.D., N=100 
perhettä). Naaraiden välillä kuolleisuus vaihteli 2,5 ja 18,5 % välillä, tosin kaikilla muilla 
paitsi naaraalla 2 keskimääräinen kuolleisuus oli 2,5 % ja 6,3 % välillä. Naaras selitti suu-
rimman osan kuolleisuudesta eikä merkitsevää koiraan vaikutusta tai naaraan ja koiraan yh-
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teisvaikutusta havaittu. Siten additiivista tai ei-additiivista geneettistä vaihtelua mätimunien 
kuolleisuuteen ei löytynyt (taulukko 2). Naaraan vaikutus kuolleisuuden vaihteluun oli 41 % 
silmäpistevaiheeseen mennessä.  
Poikasten standardipituuksiin (keskiarvo 19,2 mm, ±0,51 S.D., N=1500) löytyi merkitsevät 
naaraan ja koiraan itsenäiset vaikutukset sekä niiden yhteisvaikutus. Naaras kuitenkin selitti 
eniten, 31 % vaihtelusta. Koiras sekä naaraan ja koiraan yhteisvaikutus selittivät kumpikin 3 
% vaihtelusta. Varianssikomponenteista edelleen laskettu maternaalinen vaikutus oli 28,0 % 
poikasten pituuksiin. Koiraskomponentin kautta laskettu heritabiliteetti sekä vanhempien yh-
teisvaikutuskomponentin avulla laskettu dominanssivaikutus selittivät kumpikin 11,9 % poi-
kasten pituuden vaihtelusta.  
 
Taulukko 2. Naaraan, koiraan ja niiden keskinäisen interaktion vaikutukset mätimu-
nien kuolleisuuteen silmäpistevaiheessa sekä poikasten standardipituuteen. V on va-
rianssikomponentti ja % prosentuaalinen selitysosuus kokonaisvarianssista. 
Piirre Vaihtelun lähde SS F df P V  % 
Mätimunien Naaras 1,9 26,93 9 <0,001 0,007 41,2 
kokonaiskuolleisuus Koiras 0,1 1,17 9 0,33 0,000 0 
 Yhteisvaikutus 0,6 0,73 81 0,95 0,000 0 
 Jäännös     0,010 58,8 
Poikasten Naaras 115,1 43,39 9 <0,001 0,083 31,0 
standardipituus Koiras 13,9 5,252 9 <0,001 0,008 3,0 
 Yhteisvaikutus 23,9 1,747 81 <0,001 0,008 3,0 
 Jäännös     0,169 63,1 
 
 
3.2 Fenotyyppiset korrelaatiot  
 
Mätimunien koon, sekä halkaisijan että pinta-alan, ja poikasten pituuden välillä oli heikko 
korrelaatio (taulukko 3). Mätimunan koon ja haudonta-ajan kuolleisuuden välillä ei ollut kor-
relaatiota. Emokalojen pituuden ja painon välillä oli voimakas korrelaatio (Pearsonin korre-
laatiokerroin 0,981; P=0,001; N=20) joten vain painoa käytettiin analyyseissa. Naaraan pu-
naisten täplien lukumäärän ja silmäpistevaiheen mätimunien halkaisijalla oli voimakas nega-
tiivinen korrelaatio (liite 2). Myös naaraan punaisten täplien ja vastakuoriutuneiden poikasten 
standardipituuksien välillä oli voimakas negatiivinen korrelaatio (kuva 1). Koirailla punaisten 
täplien lukumäärä ei korreloinut minkään jälkeläisten ominaisuuden kanssa (liite 1). Molem-
milla sukupuolilla mustien täplien keskikoko eli täplien kokonaisala jaettuna lukumäärällä 
korreloi lähes merkitsevästi poikasten standardipituuden kanssa (liitteet 1 ja 2). Samoin sekä 
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naarailla että koirailla C* eli värikylläisyys korreloi positiivisesti painon kanssa. Toisaalta 
naarailla punaisten täplien määrä korreloi negatiivisesti painon kanssa, mitä ei koirailla ha-
vaittu. Koiraiden painon ja tummien täplien suhteellisen alan välillä oli lähes merkitsevä ne-
gatiivinen korrelaatio (liite 1). Rasvaevän koko korreloi sekä naarailla että koirailla vahvasti 
painon kanssa (liitteet 1 ja 2). Rasvaevän koko ei kuitenkaan korreloinut silmäpistevaiheen 
kuolleisuuden tai poikasten standardipituuden kanssa. 
Taulukko 3. Pearsonin korrelaatiokertoimet mätimunien pinta-alalle (mm
2
) ja hal-
kaisijalle (mm), poikasten pituudelle (mm) ja arc-sin-neliöjuurimuunnetulle silmäpiste-
vaiheen kuolleisuudelle (N= 100 perhettä.) Tilastollisesti merkitsevät arvot P<0,05 on 

























































Kuva 1. Naaraan punaisten täplien määrän ja poikasten pituuden välinen negatiivinen 




Mätimunien pinta-alojen ja halkaisijoiden jakaumat erosivat merkitsevästi toisistaan heti he-
delmöityksen jälkeen ja myöhemmin silmäpistevaiheessa (halkaisija Z=-75,209; P<0,001; 
N=17912; pinta-ala Z=-65,930; P<0,001; N=17912, liitteet 3-6). Sekä halkaisijan että pinta-
alan jakaumien keskiarvoerot hedelmöityksen jälkeisestä mittauksesta silmäpistevaiheeseen 
olivat merkitsevät (taulukko 4). Halkaisijan ja pinta-alan keskiarvot pienenivät (taulukko 4). 
Jakaumien keskiarvojen muutokset olivat erilaiset naaraiden välillä (aika*naaras -vaikutus) ja 
keskiarvot erosivat merkitsevästi myös naaraiden välillä ajasta riippumatta (naarasvaikutus) 
(taulukko 5, kuvat 2 ja 3).  
Vaihtelu pieneni pinta-alan jakaumissa, mutta naaraiden välillä ei vaihtelussa ollut eroja ja 
muutokset ajassa tapahtuivat samansuuntaisesti eri naarailla (taulukko 4 ja 5). Halkaisijan ja-
kaumissa ei havaittu merkitseviä muutoksia vaihtelussa haudonta-ajan kuluessa tai naaraiden 
välillä. Halkaisijan huipukkuus muuttui lähes merkitsevästi hieman positiivisesta negatii-
viseksi haudonta-ajan kuluessa ja muutos oli samansuuntainen kaikilla naarailla. Naaraiden 
välillä, ajasta riippumatta, huipukkuudessa oli kuitenkin eroja. Pinta-alalla huipukkuus muut-
tui huomattavasti positiivisesta hieman negatiiviseksi. Muutos kuitenkin oli erilainen naarailla 
ja myös erot naaraiden välillä huipukkuudessa olivat merkitsevät. Halkaisijan jakauma säilyi 
oikealle vinona, mutta vinous pieneni hieman. Naaraiden välillä vinouden muutos tapahtui 
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samansuuntaisesti ja naaraiden välillä erot jakaumien vinoudessa olivat lähes merkitseviä. 
Pinta-alan jakaumissa vinous muuttui vasemmalta oikealle, mutta erilailla naaraiden välillä. 
Myös naaraiden välillä ajasta riippumatta oli eroja pinta-alan jakaumien vinoudessa.  
Taulukko 4. Mätimunien halkaisijoiden (mm) ja pinta-alojen (mm
2
) muutokset hedel-
möityksen jälkeisestä mittauksesta silmäpistevaiheeseen. 
Piirre Aika n Keskiarvo ± SE Varianssi Vinous Huipukkuus 
Halkaisija Hedelmöityksen jälkeen 21691 6,0762 ± 0,00170 0,063 0,323 0,148 
 Spa-vaiheessa 21099 5,918 ± 0,00140 0,041 0,315 -0,231 
Pinta-ala Hedelmöityksen jälkeen 21691 27,1991 ± 0,1336 3,871 -0,432 1,358 
 Spa-vaiheessa 21099 26,3414 ± 0,1098 2,542 0,233 -0,521 
 
Taulukko 5. Toistettujen mittausten ANOVAn tulokset mätimunien pinta-alan ja hal-
kaisijan logaritmimuunnetuille arvoille hedelmöityksen jälkeisen ja silmäpistevaiheen 
ajoituksen välillä (aika, within subjects), naaraiden ja ajoituksen välillä (aika*naaras, 
within subjects) ja naaraiden välillä ajoituksesta riippumatta (between subjects). 
Halkaisija F df P Pinta-ala F df P 
aika    aika    
Keskiarvo 735,7 1 <0,001 Keskiarvo 369,3 1 <0,001 
Varianssi 0,553 1 0,459 Varianssi 21,96 1 <0,001 
Huipukkuus 3,704 1 0,057 Huipukkuus 77,38 1 <0,001 
Vinous 4,245 1 0,042 Vinous 141,4 1 <0,001 
naaras       naaras    
Keskiarvo 278,8 9 <0,001 Keskiarvo 342,28 9 <0,001 
Varianssi 0,978 9 0,463 Varianssi 1,012 9 0,436 
Huipukkuus 3,063 9 0,003 Huipukkuus 3,599 9 0,001 
Vinous 1,868 9 0,067 Vinous 3,638 9 0,001 
aika*naaras      aika*naaras      
Keskiarvo 4,849 9 <0,001 Keskiarvo 3,029 9 0,003 
Varianssi 1,014 9 0,435 Varianssi 1,229 9 0,288 
Huipukkuus 1,071 9 0,392 Huipukkuus 4,517 9 <0,001 





Kuva 2. Mätimunien pinta-alan muutos (keskiarvo ± S.E.) naaraiden (N=10) välillä he-
delmöityksen jälkeisestä mittauksesta silmäpistevaiheeseen. 
 
 
Kuva 3. Mätimunien halkaisijan muutokset (keskiarvo ± S.E.) naaraiden (N=10) välillä 








4 TULOSTEN TARKASTELU 
 
4.1 Vanhempien vaikutukset 
 
Tämä tutkimus osoittaa, että havaitusta vanhempien vaikutuksesta taimenen varhaisvaiheisiin 
maternaaliset vaikutukset ovat suurimmat myös taimenella. Tämä on johdonmukainen tulos 
suhteessa aikaisempiin tutkimuksiin, joissa maternaaliset vaikutukset on todettu merkittä-
vimmiksi kalojen varhaisvaiheille (Marteinsdottir & Steinarsson 1998, Heath et al. 1999, 
Kamler 2005, Trippel et al. 2005), myös taimenella (mm. Ojanguren et al. 1996, Vandeputte 
et al. 2002, von Siebenthal et al. 2009). Maternaaliset vaikutukset kalojen alkioasteelle ovat 
selkeät, koska kehittyvä alkio saa kaikki tarvittavat ravintoaineet ja energian mätimunasta 
(Brooks et al 1997, Kamler 2005, Trippel et al. 2005). Naaraan ikä, koko, kunto ja jälkeläis-
tuotto vaikuttavat mätimunien kokoon ja kemialliseen koostumukseen (mm. Marteinsdottir & 
Steinarsson 1998, Keckeis et al. 2000, Bartel et al. 2005, Kamler 2005). Etenkin naaraan koon 
ja iän vaikutus mätimunien kokoon on selkeä (Hay 1985, Kjesbu et al. 1996, Marteinsdottir & 
Steinarsson 1998, Nicola & Almodóvar 2002, Kamler 2005). Eri aikuisvaiheiden tuottamat 
mätimunat voivat olla elinkyvyltään erilaisia, jolloin naaraan ikä vaikuttaa jälkeläisten selviy-
tymiseen (Fogerty & O’Brien 2009). Esimerkiksi ensi kertaa kutevan naarasturskan mäti-
munilla on pienempi todennäköisyys kuoriutua kuin toista tai kolmatta kertaa kutevien naa-
raiden munilla (Solemdal et al. 1995, Trippel 1998). Jälkeläistuoton yhteys mätimunien ko-
koon on todettu monissa tutkimuksissa; mitä enemmän mätimunia on, sitä pienempiä niiden 
täytyy olla (Vila-Gisbert & Moreno-Amich 2002, Kamler 2005). Myös naaraan geenit ja ra-
vitsemustila voivat vaikuttaa jälkeläistuottoon ja edelleen mätimunien kokoon (Tyler & 
Sumpter 1996, Kamler 2005,). 
 Maternaaliset vaikutukset olivat voimakkaimmat myös vastakuoriutuneiden poikasten pi-
tuuksiin ja selittivät 31 % havaitusta fenotyyppisestä vaihtelusta. Suurempien tai iäkkäämpien 
naaraiden on todettu tuottavan suurempia mätimunia, joista edelleen kasvaa suurempia poi-
kasia (Heath & Blouw 1998 Pakkasmaa & Jones 2002 mukaan, Einum & Fleming 1999, 
2000b, Nicola & Almodóvar 2002, Einum 2003, Debowski et al. 2005). Tässäkin tutkimuk-
sessa mätimunien koot korreloivat positiivisesti poikasten kokojen kanssa. Tämä kokoetu 
saattaa luoda kelpoisuusedun myöhemmin, etenkin haastavissa olosuhteissa (Einum & Fle-
ming 1999, Einum 2003). Suuremmat poikaset kestävät pidempään nälkiintymistä, koska niil-
lä on suuremmat ruskuaisvarannot (Blaxter & Hempel 1963, Miller et al. 1988, Marteinsdottir 
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& Steinarsson 1998, Trippel 1998) tai ne hankkivat ja puolustavat paremmin reviirejä 
(Beacham & Murray 1985, Keeley & Grant 1995). Suuret poikaset myös pystyvät uimaan pi-
dempään ja nopeammin ja niiden näköaisti on kehittyneempi kuin pienillä poikasilla, joten ne 
pystyvät pakenemaan ja havaitsemaan ravinnon ja pedot tehokkaammin (Miller et al. 1988). 
Toisaalta suuremmalta mätimunalta voi kestää kauemmin kuoriutua, jolloin liikkumattoman 
jälkeläisen predaatioriski kasvaa, kun taas pienemmästä munasta nopeammin kuoriutunut 
poikanen voi vältellä petoja sekä epäsuotuisia olosuhteita (Miller et al. 1988, Wootton 1994, 
Einum & Fleming 2000a). Peto voi myös havaita suuremman poikasen paremmin (Kjesbu et 
al. 1996). 
 Maternaaliset vaikutukset kuitenkin näyttäisivät olevan suurimmat varhaisissa elinvaiheis-
sa ja vaikuttavan nimenomaan mätimunan ravinteiden ja energian kautta (Brooks et al 1997, 
Perry et al. 2004, Bang et al. 2006). Einum & Fleming (2000) arvelevat, että maternaaliset 
vaikutukset ovat voimakkaimmat, kun mätimunan koko ja laatu vaikuttavat kehittyvään yksi-
löön ja vähenevät, kun jälkeläisten omien geenien merkitys niiden selviytymiselle korostuu. 
Vahvasta maternaalisesta vaikutuksesta huolimatta, tässä tutkimuksessa mätimunan koon ja 
haudonta-ajan selviytymisen välillä ei löydetty yhteyttä. Hyvin harvassa tutkimuksessa on 
pystytty erottamaan ympäristölliset maternaaliset vaikutukset, kuten mätimunan koon vaiku-
tus ja geneettiset maternaaliset vaikutukset toisistaan (Bang et al. 2006). Harmaanieriällä 
(Salvelinus namaycush) maternaaliset vaikutukset poikasten kokoon olivat merkittävät sitten-
kin, kun mätimunan koko oli otettu huomioon, mikä viittaisi nimenomaan naaraan geneetti-
siin vaikutuksiin (Pakkasmaa & Jones 2002). Saman havaitsivat Kristjánsson & Vøllestad 
(1996) kirjolohella (Oncorhynchus mykiss) ja toteavat, että geneettiset maternaaliset vaikutuk-
set ovat paljon tärkeämmät jälkeläisten varhaiskehitykselle kuin mätimunan koko. Pu-
ronieriällä (Salvelinus fontinalis) onkin todettu korkea maternaalinen additiivinen geneettinen 
vaihtelu sekä alkioiden että ruskuaispussin kokoon, joka myöhemmin heikentyi ruskuaisen 
käyttäneiden poikasten pituudessa (Perry et al. 2004). 
 Isänpuoleisia vaikutuksia lohikalojen alkiovaiheeseen on verrattain vähän tutkittu. Tässä 
esitetyt tulokset viittaavat siihen, että koiraiden välillä ei olisi eroja alkioiden kuolleisuudessa. 
Kuitenkin edellisissä tutkimuksissa taimenella on löydetty isänpuoleinen vaikutus alkioiden 
selviytymiseen (Jacob et al. 2007, Vandeputte et al. 2002). Jacob et al. (2007) havaitsi, että 
koiras selitti 7,3 % havaitusta fenotyyppisestä varianssista taimenen alkiokuolleisuudessa. 
Muilla lohikaloilla koiraan vaikutus alkiokuolleisuuteen on todettu siialla (Wedekind et al. 
2001). Kokonaiskuolleisuus tässä tutkimuksessa oli hyvin pieni, etenkin verrattaessa luon-
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nonoloihin, joissa lohikalojen alkiokuolleisuus on yleensä suurempi kuin 50 % tai jopa yli 90 
% (Bradford 1995). Näin ollen myös kelpoisuudeltaan huonommat yksilöt saattoivat selviytyä 
paremmin suotuisissa oloissa. Isänpuoleiset vaikutukset ehkä ilmenisivät paremmin haasta-
vammassa ympäristössä. Tämä onkin havaittu, esimerkiksi altistamalla siian alkiot eriasteises-
ti patogeeneille isänpuoleiset vaikutukset tulivat esiin vain voimakkaasti patogeeneille altiste-
tuilla alkioilla (von Siebenthal et al. 2009). Myös taimenella todettiin sama patogeenialtistuk-
sen vaikutus (Jacob et al. 2010). Alemmilla patogeenistressitasoilla vanhempien vaikutuksia 
alkiokuolleisuuteen ei havaittu lainkaan, mutta lisätessä patogeenistressiä isänpuoleinen addi-
tiivinen geneettinen vaihtelu selitti 32,8 % kuolleisuudesta. Voi myös olla, että isänpuoleinen 
vaikutus näkyy kasvussa ja kehityksessä kuolleisuuden sijasta. Taimenkoiraan ja lohinaaraan 
risteytyskokeessa löydettiin koiraan vaikutus alkioasteella: nämä risteymät kehittyivät ja kuo-
riutuivat nopeammin kuin lohikoiraan ja taimennaaraan risteytykset ja taimenen lajinsisäiset 
risteymät kuoriutuivat nopeammin kuin lohen alkiot vaikka olivatkin pienempiä (Alvarez & 
Garcia-Vazquez 2011). Taimenella ja sillillä on havaittu, että isänpuoleiset vaikutukset kas-
vunopeuteen ja aineenvaihdunnan tasoon ovat suuremmat kuin maternaaliset vaikutukset 
(Vøllestad & Lillehammer 2000, Bang et al. 2006). Kehitysnopeudella voi olla vaikutuksia 
myöhemmässä kehityksessä. Esimerkiksi ensimmäisinä kuoriutuvien poikasten on todettu 
olevan dominantteja suhteessa myöhemmin kuoriutuviin poikasiin ja saavan siten kilpai-
luedun ravinnonhankinnassa (Metcalfe & Thorpe 1992 Alvarez & Garcia-Vazquez 2011 mu-
kaan, Harwood et al. 2003). 
Isänpuoleiset vaikutukset näyttäisivät ilmenevän merkittävämpinä vasta kuoriutumisen jäl-
keen (Rideout et al. 2004, Probst et al. 2006). Tässä tutkimuksessa poikasten standardipituuk-
siin löytyi merkitsevä koiraan vaikutus. Laskettua isänpuoleista vaikutusta voidaan käyttää 
arvioimaan additiivista geneettistä varianssia (heritabiliteetti) (Neff & Pitcher 2005), joka oli 
11,9 % kaikesta havaitusta fenotyyppisestä vaihtelusta. Vøllestad & Lillehammer (2000) ei 
havainnut taimenella koiraan vaikutusta vastakuoriutuneiden poikasten kokoon, mutta additii-
vinen geneettinen vaihtelu löytyi kasvunopeuteen ja elinikään kuollessa, kun poikasille ei tar-
jottu ulkoista ravintoa. Serbezov et al. (2010a) seurasi taimenen poikasten pituutta tietyssä 
iässä luonnon kannassa ja havaitsi paitsi huomattavan heritabiliteetin poikasten pituuksille, 
myös että isänpuoleinen ja maternaalinen vaikutus kestivät kaksivuotiaaksi asti siten, että suu-
remmat kalat saivat suurempia poikasia. Isänpuoleinen vaikutus poikasten pituuteen on ha-
vaittu myös sillillä (Clupea harengus), koljalla, nieriällä (Salvelinus alpinus) ja siialla (Pana-
giotaki & Geffen 1992, Bang et al. 2006, Probst et al. 2006 Janhunen et al. 2010b, Kekäläinen 
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et al. 2010). Toisaalta on havaittu, että koiraan vaikutus etenkin jälkeläisten kokoon saattaa 
tapahtua luonnossa parinvalinnan kautta (Serbezov et al. 2010a, b). Suuret koiraat valitsevat 
assortatiivisesti kumppanikseen suuremman naaraan ja naaraan koon vaikutus mätimunan 
koon kautta saa aikaan suuremmat poikaset. Kooltaan isommilla vanhemmilla on havaittu 
myös parempi lisääntymismenestys (Serbezov et al. 2010a). 
 Koiraan ja naaraan yhteisvaikutusta, joka siis vastaa ei-additiivista geneettistä varianssia, 
alkiokuolleisuuteen ei tässä kokeessa havaittu. Myöskään aiemmissa tutkimuksissa ei taime-
nella ole löydetty naaraan ja koiraan yhteisvaikutusta alkiovaiheen kuolleisuuteen (Jacob et al. 
2007, 2010). Siialla vanhempien yhteisvaikutus oli merkittävä varhaisessa kuolleisuudessa, 
mutta ei bakteeri-infektioon liittyvässä, myöhäisemmässä kuolleisuudessa (Wedekind et al. 
2001). Von Siebenthal et al. (2009) ei löytänyt yhteisvaikutusta muuten kuin varhaiseen al-
kiokuolleisuuteen. Samoin turskalla naaraan ja koiraan yhteisvaikutus havaittiin vain varhai-
seen kuolleisuuteen (päivät 0-4 ja 5-9), mutta ei kokonaiskuolleisuuteen hedelmöityspäivästä 
kuoriutumiseen (Trippel et al. 2005). Probst et al. (2006) esittää koljalla tehdyssä tutkimuk-
sessa, että naaraan ja koiraan yhteisvaikutuksella on merkitystä vasta poikasten laadullisiin 
ominaisuuksiin, kuten kuoriutumisen nopeuteen, ruskuaisen kokoon, silmän halkaisijaan ja 
ruskuaisen käytön tehokkuudelle. Ei-additiivinen geneettinen vaihtelu poikasten standardipi-
tuuksiin löytyi tässä tutkimuksessa ja oli 11,9 % havaitusta fenotyyppisestä vaihtelusta. Tai-
menella on myös aiemmin löydetty merkittävä naaraan ja koiraan yhteisvaikutus vastakuoriu-
tuneiden poikasten pituuteen (Vøllestad & Lillehammer 2000, Vandeputte et al. 2002).  
 
4.2 Geneettinen laatu ja ornamentaatio 
 
Mikäli koiraat eroavat geneettiseltä laadultaan, naaraas pystyy vaikuttamaan jälkeläistensä 
kelpoisuuteen valitsemalla geneettisesti parempilaatuisen tai yhteensopivan koiraan (Neff & 
Pitcher 2005, Forsberg et al. 2007). Tällöin naaraan valinnan vaikutus korostuu. On kuitenkin 
vielä epäselvää, missä määrin naaraan valinta vaikuttaa taimenella, sillä joidenkin tutkimusten 
mukaan koiraiden välinen kilpailu kumoaa naaraan valinnan merkityksen (Evans 1994, Pe-
tersson et al. 1999, Wedekind et al. 2008b). Taimenen parinvalinta, etenkin naaraan valinnan 
ja koiraiden keskinäisen kilpailun vuorovaikutus, on kuitenkin huonosti tunnettu ja tutkimus-
tulokset ovat ristiriitaisia (Qvarnström & Forsgren 1998). Mahdollisesti naaraan valinta toimii 
ainoastaan silloin, kun koiraiden välistä kilpailua ei ole osoittamassa dominanttiutta ja naa-
raan on tehtävä päätös (Petersson et al. 1999). Jacob et al. (2007) toteaa, että taimennaaraat 
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eivät voi parantaa jälkeläistensä kelpoisuutta pariutumalla dominanttien koiraiden kanssa, sil-
lä dominanttius tai sen indikaattorit kuten koko tai ikä, eivät paljasta koiraiden hyviä geenejä 
suhteessa alkio- tai poikaskuolleisuuteen. Tutkimuksessa löytyi kuitenkin merkittävä additii-
vinen geneettinen vaihtelu alkioiden selviytymisessä eli koiraat erosivat geneettiseltä laadul-
taan. Hyvät geenit eivät vain ilmenneet dominanttiuden kautta. Toisaalta Petersson & Järvi 
(2007) havaitsi taimenella, että naaraille olisi etua paritella dominanttien koiraiden kanssa, 
sillä näiden koiraiden jälkeläiset olivat aktiivisempia ja puolustivat paremmin reviirejään. 
Koirailla ja naarailla on myös havaittu vaikutus jälkeläisten ruumiinkokoon ja edelleen suu-
remman koon parantavan kelpoisuutta. Taimennaarailla ja koiralla onkin molemmilla havaittu 
kokoon perustuvaa parinvalintaa (Serbezov et al. 2010a).  
 Seksuaaliornamenttien oletetaan ilmentävän yksilön geneettistä laatua ja naaraan pystyvän 
valitsemaan hyvä koiras niiden perusteella (Wedekind et al. 2001, 2008a, Neff & Pitcher 
2005). Esimerkiksi siialla koiraiden sukupuoliornamentaatio eli kutukyhmyt ilmentävät koi-
raiden geneettistä laatua siten, että kutukyhmyjen koon kasvaessa alkioiden tautiresistenssi tai 
poikasten suorituskyky paranee (Wedekind et al. 2001, Kekäläinen et al. 2010). Monet eläi-
met ilmaisevat paremmuuttaan ja houkuttelevat kumppaneita värien avulla. Kutuasun värik-
kyydellä on löydetty yhteyksiä jälkeläisten selviytymiseen monilla kaloilla. Esimerkiksi kol-
mipiikillä (Gasterosteus aculeatus) värikkäämpien koiraiden jälkeläisillä oli parempi tauti-
resistenssi (Barber et al. 2001). Nieriällä taas on havaittu koiraan hyvien geenien ilmeneminen 
siten, että värikkäämpien koiraiden poikaset ovat kookkaampia (Eilertsen et al. 2009). 
Taimenen tummien ja punaisten täplien määrän on todettu olevan periytyvä ominaisuus 
(Wedekind 2008b). Tässä tutkimuksessa löytyi naaraan punaisten, karotenoidipohjaisten täp-
lien lukumäärän ja silmäpistevaiheen mätimunien halkaisijoiden väliltä voimakas negatiivi-
nen korrelaatio. Punaiset täplät sisältävät huomattavia määriä karotenoideja, joita selkärankai-
set eivät itse pysty tuottamaan, vaan ne on saatava ravinnosta (Steven 1948, Kodric-Brown 
1998, Wedekind et al. 2008b). Tummat täplät sen sijaan ovat melaniinipohjaisia ja niitä kalat 
pystyvät syntetisoimaan itse (Sugimoto 2002). Sekä karotenoidipohjaiset punaiset värit ja me-
laniinipohjaiset tummat värit on yhdistetty geneettiseen laatuun ja terveyteen, joskin niiden 
rooli on vielä epäselvä (McGraw & Ardia 2003, Griffith et al. 2006, Wedekind et al. 2008b). 
Aiemmassa tutkimuksessa on havaittu negatiivinen yhteys koiraiden punaisten täplien määrän 
ja alkioiden selviytymisen välillä (Wedekind et al. 2008b). Tässä tutkimuksessa negatiivinen 
korrelaatio jatkui myös poikasten standardipituuksissa ja vieläpä vahvempana. Syynä voisi 
mahdollisesti olla allokaatiokustannus punaisen värityksen ja jälkeläisten koon välillä. Naa-
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railla punaisten täplien lukumäärä myös korreloi negatiivisesti painon kanssa eli mitä suu-
rempi kala, sitä vähemmän sillä oli punaisia täpliä. Tätä korrelaatiota ei havaittu koirailla. Ai-
neisto oli kuitenkin varsin pieni, joten tulokset ovat vain viitteellisiä. Toisaalta pienellä aineis-
tolla ilmiön pitää olla erityisen voimakas, jotta korrelaatio olisi merkitsevä. Nieriällä on ha-
vaittu allokaatiokustannus naaraan punaisen värityksen ja jälkeläistuoton sekä alkioasteen 
selviytymisen välillä (Janhunen et al. 2010a, 2011). Karotenoidit toimivat antioksidantteina ja 
niillä on todettu positiivinen vaikutus kalojen alkioasteen kasvuun ja selviytymiseen (mm. 
Blount et al. 2000, Ahmadi et al. 2006). Mahdollisesti karotenoidit emon värityksessä vähen-
tävät käytettävissä olevia karotenoideja kehittyviltä alkioilta, mikä johtaa havaittuun negatii-
viseen korrelaatioon värityksen ja jälkeläisten koon ja/tai selviytymisen välillä.  
Itse väritys on todennäköisesti kuntoriippuvainen ominaisuus, kuten tässäkin esitetty posi-
tiivinen korrelaatio emokalan painon ja värin intensiteetin välillä osoittaa. Taimenella koirai-
den tumman pigmentaation on havaittu olevan yhteydessä alkioiden elinkykyyn, koska tum-
mempien koiraiden jälkeläisistä suurempi osa kuoriutui tutkimuksessa (Wedekind et al. 
2008b). Tumma pigmentaatio lisääntyi koiraiden painon ja iän myötä, mikä on ristiriidassa 
tämän tutkimuksen kanssa, jossa koiraiden painon ja tummien täplien suhteellisen alan välillä 
oli negatiivinen korrelaatio. Tässä tutkimuksessa mustien täplien keskikoko korreloi lähes 
merkitsevästi poikasten pituuden kanssa eli yksilöillä, joilla oli suuremmat tummat täplät, oli 
myös keskimääräisesti suuremmat poikaset. Tämä olisi johdonmukainen tulos Wedekind et 
al. (2008b) kanssa, jonka mukaan taimennaaraiden tulisi valita tumma koiras, mikäli ne valit-
sevat parittelukumppanin värityksen perusteella. Toisaalta tummien täplien ala suhteessa koko 
kyljen pinta-alaan ei ollut yhteydessä poikasten pituuteen, eli ainoastaan täplien koolla vaikut-
taisi olevan merkitystä, ei tumman pigmentaation määrällä. Aineiston pienuudesta johtuen 
tulokset ovat kuitenkin viitteellisiä. 
Tarkastelimme myös koiraan rasvaevän koon yhteyttä jälkeläisten ominaisuuksiin. Tässä 
esitettyjen tulosten perusteella koiraan rasvaevän ja jälkeläisten selviytymisen välillä ei löydy 
yhteyttä. Joidenkin tutkimusten perusteella taimennaaraat valitsevat mieluummin koiraan, jol-
la on suurempi rasvaevä (Petersson et al. 1999). Tämän arvellaan johtuvan siitä, että koirailla, 
joilla on suuri rasvaevä, on myös parempi lisääntymismenestys pitkällä tähtäimellä, koska 
naaraat pariutuvat mieluiten niiden kanssa. Tällöin naaraiden jälkeläiset mahdollisesti perisi-





4.3 Mätijakaumien muutokset 
 
Mätimunien halkaisijoiden ja pinta-alojen jakaumat muuttuivat haudonta-ajan kuluessa, siten 
että jakaumien keskiarvot pienenivät. Keskiarvojen pieneneminen viittaisi, siihen että kaik-
kein suurimmat mätimunat kuolivat, mikä on vastoin tutkimuksen alussa esittämääni hypotee-
sia. Muutos tapahtui kuitenkin eriarvoisesti naaraiden välillä eli todennäköisesti toisilla naa-
railla jakaumien keskiarvot laskivat enemmän kuin toisilla. Erot naaraiden välillä ovat odotet-
tuja, koska naaras vaikuttaa monin tavoin mätimunan kokoon (mm. Kamler 2005). Vaihtelu 
väheni odotetusti pinta-alan jakaumissa, mutta halkaisijan jakaumissa ei samanlaista muutosta 
havaittu. Halkaisijan jakauman huipukkuus muuttui positiivisesta negatiiviseksi eli havainnot 
eivät silmäpistevaiheessa keskittyneet yhtä paljon jakauman keskelle. Muutos oli samanlainen 
naaraiden välillä. Pinta-alalla huipukkuuden muutos positiivisesta negatiiviseksi oli vieläkin 
huomattavampi, mutta erilainen naaraiden välillä. Naaraiden välillä ajasta riippumatta mo-
lemmat jakaumat erosivat huipukkuudessa. Halkaisijan jakauman vinous oikealle pienentyi 
hieman eli ilmeisesti osa kaikkein suurimmista mätimunista kuoli, kuten myös keskiarvojen 
pieneneminen antaisi olettaa. Toisaalta pinta-alan jakauma muuttui vasemmalta vinosta oike-
alle vinoksi, eli tämän mukaan pienimmät mätimunat kuolivat hedelmöityksestä silmäpiste-
vaiheeseen. Tämä tukee hypoteesia. 
 Hypoteesimme oletti, että pienemmät mätimunat kuolisivat ja suuremmat menestyisivät 
paremmin, koska suuremmista mätimunista kasvaa suurempia poikasia ja niiden usein myös 
oletetaan selviytyvän paremmin (Einum & Fleming 1999, 2000b, Lambert et al. 2003, Kamler 
2005). Turpoamisen jälkeen suurempien mätimunien ja silmäpistevaiheen selviytymisen välil-
lä on myös aiemmin löydetty positiivinen yhteys (Lahnsteiner et al. 1999). Mätimunakokojen 
keskiarvojen pieneneminen on vastoin tätä hypoteesia, samoin kuin halkaisijan jakauman vi-
nouden vähentyminen. Toisaalta vinouden muutos pinta-alan jakaumissa tukee hypoteesia. 
Halkaisijan jakauman vinouden pienentyminen oli kuitenkin vähäisempää kuin pinta-alan ja-
kauman muuttuminen vasemmalta oikealle vinoksi, mikä antaisi aihetta olettaa että pienem-
mät mätimunat tosiaankin selviytyivät huonommin haudonta-ajasta. Pinta-alan vinouden 
muutos oli myös merkitsevämpi (P<0,001) kuin halkaisijan muutos (P<0,05). Pinta-ala voi 
olla myös luotettavampi mätimunan koon mitta kuin sen halkaisija. Haudonta-ajan selviyty-
misen ja mätimunien koon välillä ei tässä tutkimuksessa kuitenkaan löydetty yhteyttä, kuten 
ei myöskään turskalla ja harmaanieriällä tehdyissä tutkimuksissa (Nissling et al. 1998, Pak-
kasmaa & Jones 2002). Mätimunan koon yhteys onkin paljon tutkitumpi ja selvempi kuoriu-
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tuneiden poikasten ominaisuuksiin, kuten pituuteen, ruskuaispussin kokoon, elinikään ilman 
ulkoista ravintoa ja kasvunopeuteen (mm. Ojanguren et la. 1996, Marteinsdottir & Steinars-
son 1998, Vøllestad & Lillehammer 2000). Tässäkin tutkimuksessa mätimunan koko ja poi-
kasten pituus korreloivat vahvasti. Suuremmilla mätimunilla on siis kelpoisuusetuja suhteessa 
pienempiin muniin, mutta ne ilmenevät vasta kuoriutumisen jälkeen. Toisaalta erot kelpoi-
suudessa myös tasoittuvat ympäristön laadun parantuessa (Einum & Fleming 1999). Suotui-
sissa olosuhteissa naaraiden tulisikin tuottaa enemmän ja pienempiä mätimunia. 
 Tässä tutkimuksessa mätimunien kokojakaumat antoivat ristiriitaiset tulokset niiden selviy-
tymisestä. Luultavasti sekä pieniä että isoja mätimunia kuoli. Jakaumien havainnot eivät 
myöskään keskittyneet silmäpistevaiheessa yhtä paljon jakaumien keskelle kuin heti hedel-
möityksen jälkeen. Haudonta-aikana suuremmat mätimunat eivät todennäköisesti ole kelpoi-
suudeltaan parempia suhteessa pienempiin (Beacham & Murray 1985). Ne voivat esimerkiksi 
kärsiä pienemmän pinta-ala/tilavuus -suhteensa takia hapenpuutteesta. Myös kalojen kehityk-
sessä ennen gastrulaatiota tapahtuva epibolia voi olla hitaampi isommilla mätimunilla suu-
remman ruskuaismäärän takia, mikä voi johtaa hitaampaan kehitysnopeuteen ja myös kasvat-





Tässä esitetyt tulokset osoittavat, että sekä naaralla että koiraalla on merkitystä jälkeläisten 
varhaiseen kehitykseen ja selviytymiseen järvitaimenella, joskin naaraan vaikutus on suurem-
pi. Tämä tulos tukee tutkimushypoteesiamme ja on myös johdonmukainen aiempien tutki-
musten kanssa (mm. Einum & Fleming 2000a, Kamler 2005, Rideout et al. 2004). Maternaa-
liset vaikutukset ovat merkittävät etenkin alkioasteella, koska kehittyvä alkio saa kaiken ener-
gian ja ravinteet mätimunan kautta emoltaan (mm. Brooks et al 1997). Maternaaliset vaiku-
tukset jatkuvat edelleen kuoriutuneisiin poikasiin, mahdollisesti mätimunan vaikutuksen kaut-
ta. Epäselvää on, kuinka pitkään kuoriutumisen jälkeen maternaaliset vaikutukset ilmenevät. 
Maternaalisia geneettisiä vaikutuksia ei myöskään ole tutkittu tarpeeksi eikä sitä missä määrin 
maternaaliset ja jälkeläisen omat geneettiset tekijät vuorovaikuttavat (Perry et al. 2004).  
 Isänpuoleista vaikutusta ei havaittu alkioasteeseen, mikä mahdollisesti johtui suotuisista 
koeolosuhteista, jotka mahdollistivat myös kelpoisuudeltaan huonompien alkioiden selviyty-
misen. Aiemmissa tutkimuksissa isänpuoleinen vaikutus on havaittu taimenen alkioasteeseen 
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(Jacob et al. 2007, 2010). Toisaalta isänpuoleinen vaikutus todennäköisimmin näkyy vasta 
kuoriutumisen jälkeen ja se löytyikin vastakuoriutuneiden poikasten pituuteen. Isänpuoleinen 
geneettinen vaikutus on myös havaittu kasvuun ja kehitykseen, esimerkiksi nopeamman ai-
neenvaihdunnan kautta, jolloin se voi olla jopa maternaalisia vaikutuksia voimakkaampi 
(Vøllestad & Lillehammer 2000, Bang et al. 2006). 
 Kutuvärityksen yhteyttä jälkeläisten selviytymiseen tarkasteltaessa taimennaarailla havait-
tiin mahdollinen allokaatiokustannus karotenoidipohjaisen värityksen ja jälkeläisten koon vä-
lillä, mutta pienen aineiston tähden tämä vaatisi lisätutkimusta. Samankaltainen allokaatiokus-
tannus on havaittu myös nieriällä (Janhunen et al. 2010a). Karotenoidit toimivat antioksidant-
teina sekä immuunipuolustuksessa ja niillä on todettu positiivinen vaikutus kalojen alkioas-
teen selviytymiseen (Skarstein & Folstad 1996, Blount et al. 2000, Ahmadi et al. 2006). Karo-
tenoidit naaraan värityksessä saattavat siis vähentää käytettävissä olevia karotenoideja mäti-
munilta. 
 Tutkimustuloksemme viittaisivat siihen, että taimennaaraille olisi hyödyllistä valita väri-
tykseltään tummempi koiras, koska niiden poikaset olivat kookkaampia. Samankaltainen tulos 
on havaittu aiemminkin, jolloin tummempien koiraiden jälkeläiset selviytyivät paremmin al-
kioasteella (Wedekind et al. 2008b). Tumma pigmentaatio siis paljastaisi hyvät geenit. Tämä 
tarvitsee kuitenkin enemmän tutkimusta. Myös taimenen parinvalinta on epäselvä: jos oletuk-
sena on, että naaraat valitsevat geneettiseltä laadultaan paremman koiraan, naaraiden tulisi 
myös kyetä itse tekemään valinta, toisin kuin joidenkin tutkimusten mukaan tapahtuu (Evans 
1994, Petersson et al. 1999). Taimenella on myös havaittu koiraiden tekevän kokoon perustu-
vaa parinvalintaa, mutta muutoin koiraiden valinnasta ei tiedetä paljon (Serbezov et al. 
2010a). 
 Mätimunien kokojakaumat erosivat toisistaan hedelmöityksestä silmäpistevaiheeseen. Naa-
raiden välillä havaitut erot kertovat todennäköisesti naaraan huomattavasta vaikutuksesta mä-
timunan kokoon (mm. Marteinsdottir & Steinarsson 1998, Kamler 2005). Keskiarvot pieneni-
vät molemmissa jakaumissa, mikä viittaa siihen, että suurempia mätimunia kuoli. Vinouden 
osalta pinta-alan muutokset olivat selkeät, mutta halkaisijan jakaumien tulokset olivat ristirii-
taisia pinta-alan tulosten kanssa. Vaikka pinta-alan jakaumien tuloksia voidaan pitää luotetta-
vampina, luultavaa on että sekä suurempia että pienempiä mätimunia kuoli. Ensimmäinen tut-
kimushypoteesi ei siis pitänyt paikkaansa, luultavasti koska haudonta-aikana mätimunille ei 
ole hyötyä suuremmasta koosta, päinvastoin suurempi koko voi olla rasitteeksi hapenpuutteen 
tai hitaamman kehitysnopeuden takia (Smirnov 1975 Beacham & Murray 1985 mukaan, 
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Beacham & Murray 1985). Tätä johtopäätöstä tukee myös se, että mätimunan koon ja hau-
donta-ajan selviytymisen välillä ei löydetty yhteyttä, kuten ei kahdessa aiemmassakaan tutki-
muksessa (Nissling et al. 1998, Pakkasmaa & Jones 2002). 
 Mätimunien jakaumissa mittausvirheitä saattoi aiheuttaa kuvankäsittelyohjelma, joka jois-
sain tapauksissa laski mätimunaryppäitä yhteen. Korrelaatioita lukuun ottamatta kokeen tu-
lokset olivat tilastollisten analyysien perusteella merkitseviä ja suurin osa erittäin merkitseviä, 
joten tuloksia voidaan pitää suhteellisen luotettavina. Tämän tutkimuksen luotettavuutta lisää 
tekemiemme kokeiden toistaminen (kolme replikaattia). Koska kokeet kuitenkin tehtiin kalan-
tutkimuslaitoksella hautomo-olosuhteissa, ne eivät kerro juurikaan luonnon tilasta. Esimer-
kiksi luonnossa maternaaliset vaikutukset lisääntyisivät naaraan habitaatin valinnan kautta ja 
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Liite 1. Koiraan fenotyyppiset korrelaatiot jälkeläisten ominaisuuksiin (N=10). Pearsonin korrelaatiokertoimen alla P-arvot Tilastollisesti merkitsevät arvot 
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1
 Mustien täplien yhteenlaskettu pinta-ala jaettuna kalan kyljen kokonaispinta-alalla. 
2
 Mustien täplien keskimääräinen koko, yhteenlaskettu pinta-ala jaettuna lukumäärällä. 
3
 Värikylläisyys eli intensiteetti (C*) määritetty laskennallisesti värimittarilla saaduista arvoista C*= (a*2+b*2)0,5 (Hatlen et al. 1998, Janhunen et al. 2010a). 
4
 Poikasten pituus on keskiarvo 50 poikasesta/naaras. 
5
 Kuolleisuus silmäpistevaiheessa on arc-sin-neliöjuurimuunnettu keskiarvo 10 perheestä/naaras. 
 Liite 2. Naaraan fenotyyppiset korrelaatiot jälkeläisten ominaisuuksiin (N=10). Pearsonin korrelaatiokertoimen alla P-arvot. Tilastollisesti merkitsevät arvot 
P<0,05 on merkitty * ja P<0,01 merkitty **. 
                                                 
6
 Mustien täplien yhteenlaskettu pinta-ala jaettuna kalan kyljen kokonaispinta-alalla. 
7
 Mustien täplien keskimääräinen koko, yhteenlaskettu pinta-ala jaettuna lukumäärällä. 
8
 Värikylläisyys eli intensiteetti (C*) määritetty laskennallisesti värimittarilla saaduista arvoista C*= (a*2+b*2)0,5 (Hatlen et al. 1998, Janhunen et al. 2010a). 
9
 Poikasten pituus on keskiarvo 50 poikasesta/naaras. 
10
 Kuolleisuus silmäpistevaiheessa on arc-sin-neliöjuurimuunnettu keskiarvo 10 perheestä/naaras. 
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Liite 4. Mätimunien pinta-alan (mm
2
) jakauma silmäpistevaiheessa. 
 
Liite 3. Mätimunien pinta-alan (mm
2
) jakauma heti hedelmöityksen jälkeen. 
 
  
Liite 5. Mätimunien halkaisijan (mm) jakauma heti hedelmöityksen jälkeen. 
 
Liite 6. Mätimunien halkaisijan (mm) jakauma silmäpistevaiheessa. 
